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Climate Change is considered one of the main global changes facing by humanity, 
and is the result of the exacerbated increase in the emission of carbon dioxide (CO2) into 
the atmosphere from the pre-industrial stage. The vegetation is one of the components of 
the ecosystem with greater vulnerability to this phenomenon, having described possible 
alterations on its distribution, phenology, productivity, etc. In this context, it is very 
important to study how the interactions of different factors associated with climate change 
(high CO2, rising temperatures and sea level, extreme climatic events, etc.) affect the 
ecophysiology of plants. 
Halophytes are plant species that have developed a series of mechanisms that 
allow them to complete their life cycle in highly stressful environments. In addition, many 
halophytes have demonstrated an enormous technological potential for their use as 
resources of different nature or in phytoremediation of pollutants. However, little is 
known about the response of these species to the interaction of factors associated with 
Climate Change or how these interactions affect their phytoremediation capacity; and this 
is the knowledge gap that tries to fill this Doctoral Thesis. 
Our results shown how the increase in CO2 (700 ppm) improved the tolerance of 
a halophyte model, Salicornia ramosissima, against salinity (510 mM NaCl). The 
improvement in tolerance was reflected in the maintenance of the CO2 assimilation rate 
and the functionality of the photosystems. This positive effect became apparent even 
under conditions of permanent soil flooding. Regarding the impact of extreme thermal 
events of short duration (40-28ºC and 12-5ºC during three days), a thermo-dependent 
response was observed, so that S. ramosissima was more sensitive to low temperatures 
for the two levels of salinity studied (171 and 1040 mM). 
On the other hand, the results of this Thesis showed a specific effect on the 
phytoremediation capacity of the halophytes Spartina densiflora and Juncus acutus. 
Thus, in the case of S. densiflora, high CO2 (700 ppm) increased its tolerance to Cu 
excess, maintaining the ability to phytostabilize Cu in its roots. For J. acutus, its greater 
tolerance to Zn was largely mediated by the reduction of the concentration of Zn in its 
tissues in the presence of salt (85 mM NaCl). 
In conclusion, halophytes grown in an atmosphere enriched in CO2 in combination 
with other environmental factors of stress shown a better physiological response than 
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those subjected only to high salinity, flood or the toxic effect of a heavy metal. The 
interaction of factors generates synergistic effects that differ from the responses that are 
recorded when the factors are analyzed separately. Therefore, in order to predict the 
response of plants to climate change it is necessary to address the trials considering the 





El Cambio Climático está considerado como uno de los principales cambios 
globales a los que se enfrenta la humanidad, y es consecuencia del incremento exacerbado 
de la emisión de dióxido de carbono (CO2) a la atmósfera desde la etapa preindustrial. La 
vegetación es uno de los componentes del ecosistema con mayor vulnerabilidad frente a 
este fenómeno, habiéndose descrito posibles alteraciones sobre su distribución, fenología, 
productividad, etc. En este contexto, es de gran importancia estudiar cómo afectan a la 
ecofisiología de las plantas las interacciones de distintos factores asociados al Cambio 
Climático (elevado CO2, aumento de las temperaturas y nivel del mar, eventos climáticos 
extremos, etc.).  
Las halófitas son especies vegetales que han desarrollado una serie de mecanismos 
que les permiten completar su ciclo vital en ambientes altamente estresantes. Además, 
muchas halófitas han demostrado un enorme potencial tecnológico para su empleo como 
recursos de diferente naturaleza (alimentación, fármacos, etc.) o en fitorremediación de 
contaminantes. Sin embargo, poco se sabe sobre la respuesta de estas especies frente a la 
interacción de factores asociados con el Cambio Climático o cómo estas interacciones 
afectan a su capacidad fitorremediadora; y este es el vacío de conocimiento que trata de 
llenar esta Tesis Doctoral.  
Nuestros resultados mostraron cómo el aumento del CO2 (700 ppm) mejoró la 
tolerancia de una halófita modelo, Salicornia ramosissima, frente a la salinidad (510 mM 
NaCl). La mejora de la tolerancia se reflejó en el mantenimiento de la tasa de asimilación 
de CO2 y la funcionalidad de los fotosistemas. Este efecto positivo se hizo patente incluso 
bajo condiciones de inundación permanente del suelo. Respecto al impacto de eventos 
térmicos extremos de corta duración (40-28 ºC y 12-5ºC durante tres días), se observó 
una respuesta termo-dependiente, de forma que S. ramosissima fue más sensible a las 
bajas temperaturas que a las altas para los dos niveles de salinidad estudiados (171 y 1040 
mM). 
Por otro lado, los resultados de esta Tesis mostraron un efecto específico en la 
capacidad fitorremediadora de las halófitas Spartina densiflora y Juncus acutus. Así, en 
el caso de S. densiflora, el elevado CO2 (700 ppm) aumentó su tolerancia frente al exceso 
de Cu, manteniendo la capacidad para fitoestabilizar Cu en sus raíces. Para J. acutus su 
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mayor tolerancia frente al Zn estuvo en gran parte mediada por la reducción de la 
concentración de Zn en sus tejidos en presencia de sal (85 mM NaCl).  
En conclusión, las halófitas crecidas en una atmósfera enriquecida en CO2 en 
combinación con otros factores ambientales de estrés mostraron mejor respuesta 
fisiológica que aquellas sometidas solamente a alta salinidad, inundación o al efecto 
tóxico de un metal pesado. La interacción de factores genera efectos sinérgicos que 
difieren de las respuestas que se registran cuando se analizan los factores por separado. 
Por tanto, para poder predecir la respuesta de las plantas frente al Cambio Climático es 




Capítulo 1: INTRODUCCIÓN 
 
1.1 Las marismas, su relevancia ecológica y socio-económica  
Las marismas mareales son ecosistemas, que se localizan en los estuarios de los 
ríos, con unas características muy especiales debido a su posicionamiento entre el medio 
terrestre y el marino. El efecto de la marea crea en estos ecosistemas un fuerte gradiente 
de diferentes factores ambientales, como las horas de inundación o la salinidad. Así, se 
conforman los diferentes hábitats, generalmente paralelos al límite de la marea (Figura 
1), que son dominados por diferentes especies vegetales con características especiales de 
gran interés (Adams, 1963; Chapman, 1974).  
Figura 1. Esquema de los diferentes hábitats paralelos al límite de la marea (visto 
en: https://saltmarshesofsouthjersey.weebly.com/what-is-a-salt-marsh.html 
©Rolling College) 
Además, las marismas sirven como zona de cría para numerosas especies de 
animales (Castillo, 2001; Castellanos et al., 2004; Sánchez et al., 2006) lo cual aumenta 
su valor ecológico. También poseen una gran importancia medioambiental y socio-
económica (Zharikow et al., 2005). Son uno de los ecosistemas con mayores niveles de 
producción en el mundo, siendo base de las redes tróficas de los sistemas fluviales y 
marinos cercanos (Delaune y Gambell, 1996). Su valor económico y social reside en los 
núcleos familiares de ámbito costero, que desarrollan actividades de explotación 
tradicionales en las marismas, y su puesta en valor como zonas ideales para realizar 
turismo natural, especialmente en el sur de España donde son zonas de avistamiento de 
aves (Farhad et al., 2015). Además, muchas especies con gran interés comercial tienen en 
ellas sus lugares de cría y refugio (Zharikow et al., 2005; Morzaria-Luna et al., 2014), es 
el caso de los peneídos (Hart et al., 2018), entre los que se encuentran los langostinos, 
gambas o camarones. También brindan una función de protección frente a temporales y 
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crecidas fluviales (DeLaune y Gambell 1996; Luque et al., 1999; Fagherazzi et al., 2013; 
Bonemetto et al., 2019).  
A pesar de los servicios que brindan estos ecosistemas, la actividad humana ha 
generado grandes presiones sobre las marismas, tanta que aproximadamente el 50% de 
las marismas existentes sufren un deterioro grave derivado de acciones humanas (Barbier 
et al., 2011), y esto ha provocado una situación en la que su conservación se ha visto 
comprometida.  
1.2 Principales amenazas para la conservación: Cambio Global y Cambio 
Climático 
Cambio Global y Cambio Climático son dos conceptos que, a menudo, se usan de 
forma errónea como sinónimos. Sin embargo, mientras que el Cambio Climático hace 
referencia a las variaciones atmosféricas que suponen una modificación en el clima de la 
tierra, el Cambio Global es un concepto más amplio que incluye además las 
modificiaciones que ocurren a nivel de usos de suelo, pérdida de biodiversidad y de 
recursos en general (IPCC, 2007). Por lo tanto, el Cambio Climático es uno de los 
diferentes tipos de Cambio Global que están ocurriendo en la actualidad (Rockström et 
al., 2009). 
El Cambio Climático se debe, principalmente, a un rápido aumento de la 
concentración de gases de efecto invernadero en la atmósfera en los últimos años debido; 
como el dióxido de carbono (CO2), cuya concentración ha ido aumentado 
exponencialmente desde la etapa preindustrial y se estima que pueda llegar a duplicarse 





Figura 2. Concentración atmosférica de CO2 (ppmv) predicha desde el año 2007 
hasta el 2100 por seis modelos de Cambio Climático diferentes, representados cada 
uno con un color distinto (IPCC, 2007).  
Los gases de efecto invernadero permiten que parte de la radiación del sol que 
penetra la atmósfera hasta la superficie terrestre no pueda volver a salir hacia el exterior, 
reflejándose de nuevo hacia la superficie de la tierra, aumentando la temperatura de la 
misma. Este efecto invernadero permite que la temperatura media del planeta sea de unos 
15ºC y no de -18ºC, posibilitando la vida en su superficie (Popescu y Luca, 2017). El 
problema radica en la emisión descontrolada de este tipo de gases debido a la acción del 
hombre, así  las predicciones de Cambio Climático pronostican un aumento de la 











Figura 3. Tendencia de la temperatura del aire en el Ártico del año 1900 al 2100 
realizada por 7 modelos de Cambio Climático diferentes diferentes (IPCC, 2007). 
El aumento de la temperatura tendrá una serie de consecuencias de difícil 
predicción a nivel global. Una de las más consensuadas sería la del aumento del nivel del 
mar debido al deshielo de los polos y a la expansión térmica de los océanos por un 
aumento en su temperatura, lo que supondría una pérdida de recursos del litoral, pondría 
en peligro las playas y las marismas y podría contribuir a la salinización de los suelos 
(IPPC, 2007; Lu et al., 2018). También se prevé un aumento de la duración e intensidad 
de las sequías, inundaciones, largos periodos estivales con veranos tórridos y disminución 
del caudal de los ríos, lo que aumentaría la presión sobre los acuíferos (IPCC, 2007). En 
definitiva, una mayor frecuencia de eventos climáticos extremos que contribuirán a la 
degeneración de los suelos, mediante la salinización o la pérdida de nutrientes (IPCC, 
2007). No obstante, sucesos meteorológicos extremos, como las olas de calor o de frío 
también tienen efectos directos sobre las especies vegetales. Entre estos efectos podemos 
observar limitaciones en su desarrollo y distribución, debido a alteraciones en la 
fenología, reproducción o fisiología de las plantas (Orsenigo et al., 2014). Además, las 
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modificaciones climáticas globales afectarán a las respuestas fisiológicas basales de las 
especies vegetales, a corto y largo plazo, pudiendo generar cambios en la estructura y 
funcionamiento de los ecosistemas (Curtis et al., 1995), afectando a la productividad de 
las comunidades vegetales (Naudts et al., 2014). En este futuro escenario, no solo las 
comunidades naturales como las de marismas se verán afectadas, también los cultivos 
estarán bajo la influencia de complejas interacciones: incremento de la concentración 
atmosférica de CO2, aumento de la temperatura, sequías y salinización de los suelos (Peng 
et al., 2004). Los eventos de salinización derivados del Cambio Climático suponen una 
de las mayores amenazas para la conservación de los ecosistemas pero también para la 
seguridad alimentaria, ya que conlleva la degradación de los suelos y la pérdida de 
terrenos cultivables (IPCC, 2007). El Panel Interguvernamental sobre Cambio Climático 
(IPCC) establece que los efectos del Cambio Climático sobre los cultivos pueden ser 
mayores en España y la zona Mediterránea que en otros países de la Unión Europea por 
su localización geográfica (IPCC 2007, 2014; Figura 4).  
En consecuencia, el Cambio Climático aparece como uno de los grandes desafíos 
que debe afrontar la humanidad para sostener la producción agrícola en niveles adecuados 
a la creciente demanda de alimentos, la cual debe aumentar en un 70% para mitades de 
siglo (Tester y Langridge, 2010). Esto hace que sea fundamental buscar soluciones, como 
el uso de cultivos alternativos. Estos cultivos deberían ser capaces de crecer y producir 
recursos en ambientes hostiles. Por ello, numerosas halófitas han sido propuestas como 
cultivos alternativos, por su gran capacidad de tolerar diversas condiciones adversas, 
gracias a sus mecanismos de protección frente al estrés, así como por su alta 
producitividad y sus valores nutricionales excepcionales (Ventura y Sagi, 2013; Ventura 




Figura 4. Impacto del Cambio Climático sobre el porcentaje de producción de los 
cultivos en dos predicciones diferentes de Cambio Climático (PESETA I, 2016). 
Por otro lado, este cambio en las condiciones climáticas del planeta no es el único 
reto para la conservación de los ecosistemas pues, como anteriormente se ha comentado, 
se encuentra dentro de un marco de Cambio Global. Dentro de este marco el cambio en 
el uso del suelo es uno de los principiales problemas para la conservación. Además de la 
pérdida de hábitats y biodiversidad, el uso de suelos para la agricultura, la industria y la 
urbanización generan una serie de residuos que, al no ser tratados correctamente, se 
distribuyen por los diferentes ecosistemas (Lu et al. 2018). Se prevé que la generación de 











Figura 5. Evolución predicha de la producción de residuos por tres modelos 
diferentes (Hoornweg et al., 2013) 
Entre estos residuos se pueden encontrar metales pesados como cobre, zinc, plomo 
o cadmio (Lu et al. 2018; Tabla 1), aunque la tendencia general de la contaminación por 
metales es difícil de predecir. Hay estudios que aseguran un incremento de algunos 
metales y otros que se mantendrán estables (Lu et al., 2018). La contaminación de los 
suelos por metales pesados derivados de la actividad humana es otra de las amenazas 
principales que afecta a la conservación de los ecosistemas (Occhipinti-Ambrogi, 2007). 
Especialmente en ecosistemas marinos como estuarios y marismas, que sirven como 
barrera de los contaminantes antes de que lleguen a los oceános desde los continentes (Lu 
et at., 2018). Además, estas zonas suelen estar más pobladas debido a la cantidad de 
recursos que generan, por lo que son más vulnerables a los contaminantes antropogénicos, 
así como a ciertos factores de Cambio Climático anteriormente comentados (IPCC, 2007; 
Lu et al., 2018).  
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Tabla 1. Principales fuentes de contaminación por metales pesados de los 





   
Metal Fuente Referencias 
Cu Minería, manufacturas de pinturas,  
siderurgia, pinturas de barcos, aguas 
residuales industriales o urbanas, 
maderas, vertidos de petróleo 
Osher et al., 2006; Nieto et al., 2007; 
Moreno et al., 2011; Popadic et al., 
2013; Brady et al. 2014 
   
Zn Minería, manufactura de pinturas,  
siderurgia, pinturas de barcos, aguas 
residuales  industriales o urbanas, 
vertidos de petróleo 
Osher et al., 2006; Nieto et al., 2007; 
Moreno et al., 2011; Popadic et al., 
2013; Brady et al., 2014 
   
Pb Refinerías, producción de metales, 
quema de carbón, producción de 
cemento, astilleros, vertidos de petróleo 
Moreno et al., 2011; Popadic et al., 
2013; Chae et al., 2014 
   
Cd Minería, coque, litogénico, fertilizantes 
de fosfato 
Osher et al., 2006; Nieto et al., 2007; 
Dou et al., 2013; Brady et al., 2014 
   
Cr Manufactura de pinturas, quema de 
combustibles fósiles,  fuentes 
geogénicas, navegación, vertidos de 
petróleo 
Osher et al., 2006; Moreno et al., 
2011;  Popadic et al., 2013; Brady et 
al., 2014;  Keshavarzi et al., 2015 
   
Ni Quema de combustibles fósiles, fuentes 
geogénicas 
Brady et al., 2014; Keshavarzi et al., 
2015 
   
As Manufactura de pinturas, refinería de 
metales, quema de  carbón, industria 
química 
Popadic et al., 2013; Brady et al., 
2014; Chae et al., 2014 
   
Hg Minería, coque, manufactura de pintura,  
residuos de materiales calcinados, 
industria del papel, pesticidas y 
erupciones volcánicas 
Osher et al., 2006; Choi et al., 2007; 
Nieto et al.,2007; Popadic et al., 




1.3 La vegetación de marisma: Las halófitas  
En las marismas encontramos vegetación adaptada a condiciones de alta salinidad 
en el suelo, debido a la influencia mareal (Flowers et al., 2008; 2015). Las plantas con 
capacidad de crecer y completar su ciclo vital en estos suelos, con una concentración de 
al menos 200 mM NaCl, son conocidas como halófitas (Flowers et at., 1986). Dentro de 
las especies halófitas podemos encontrar diferentes efectos de la sal sobre el creimiento 
(Flowers et al., 2008), desde las que simplemente toleran crecer en estos ambientes, 
aunque también pueden crecer en suelos con concentraciones más bajas de sal o en 
ausencia de la misma, hasta las que aumentan la producción de biomasa cuando son 
expuestas a concentraciones de sal elevadas (Flowers et al., 2008). Además de su 
potencial para vivir en ambientes salinos, estas plantas son interesantes por su alta 
producción, equiparable a la de algunos cultivos (Flowers et al., 2008). Para poder crecer 
con éxito en estas condiciones han desarrollado una serie de adaptaciones, muchas de 
ellas todavía por conocer en profundidad (Flowers et al., 2008). Entre estas adaptaciones 
tenemos: glándulas que exudan la sal, tejidos suculentos o la compartimentación de los 
iones Na+ y Cl- (Munns and Tester, 2008; Flowers et al., 2008; 2015). Saslis-Lagoudakis 
et al. (2015) sugirieron que la adaptación a altas salinidades de las halófitas puede haber 
dado lugar a mecanismos que les permiten tolerar otros tipos de estrés abiótico. Esto 
podría explicar la resistencia a la presencia de metales pesados en el medio de estas 
plantas (Lutts y Lefèvre, 2015). Ventura et al. (2015) discutieron ampliamente la 
posibilidad de aprovechar estas plantas como recursos alimentarios o como fuentes de 
metabolitos con interés farmacológico, incluso su aplicación como plantas ornamentales. 
Aún así, todavía falta mucho para tener una idea completa sobre el funcionamiento de 
estas especies (Flowers et al., 2015) y, sobre todo, acerca de su respuesta ante las posibles 
condiciones climáticas del futuro próximo.  
Muchos estudios han demostrado el efecto beneficioso que puede tener el aumento 
del CO2 atmosférico en halófitas C3 (Ghannoum et al., 2000) y C4 (Mateos-Naranjo et al., 
2010a; b). Pero este efecto está altamente influenciado por otros factores abióticos como 
la salinidad. Lenssen et al. (1993) encontraron en la especie con metabolismo C3 Elymus 
athericus que una atmósfera enriquecida en CO2 aumentaba la biomasa seca y que este 
aumento era mayor en condiciones de alta salinidad. También encontraron  para la especie 
Spartina anglica que concentraciones altas de CO2 atmosférico reducían la biomasa, 
aunque en condiciones de alta salinidad no se producía ese decrecimiento. Lenssen et al. 
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(1995) observaron un efecto positivo de las altas concentraciones de CO2 en Aster 
tripolium y Puccinellia maritima, que en las raíces era solo evidente cuando las plantas 
estaban anegadas, y estos efectos eran incluso mayores en presencia de sal. Duarte et al. 
(2014) comprobaron que la inundación completa de las hojas no afectaba el efecto 
positivo del CO2 sobre la fotosíntesis, que incrementaba la actividad de la Rubisco en 
Halimium portulacoides y Spartina maritima. Sin embargo, también se comprobó que A. 
tripolium en condiciones de alto CO2 y presencia de sal invertía el excedente fotosintético 
en generar más defensas de estrés oxidativo y no en acumular más biomasa (Geissler et 
al., 2009; Geissler et al., 2010). Rozema (1993) estudió el efecto de la salinidad en 
combinación con una atmósfera de elevado CO2 en la fotosíntesis y el uso del agua en 
diferentes especies, entre ellas Spartina patens. Observó que la alta salinidad mejoraba 
aún más el uso del agua que ocurría a concentraciones de CO2 elevadas, algo que también 
demostraron otros estudios posteriores (Geissler et al., 2009; 2010). También se ha 
comprobado que la concentración de CO2 alta paliaba los efectos perjudiciales de la 
salinidad elevada en Spartina maritima, Spartina densiflora (Mateos-Naranjo et al., 
2010a; b) y Aster tripolium (Geissler et al., 2009; 2010). No obstante, todavía quedan 
muchas incógnitas sobre cómo afectará el Cambio Climático a la fisiología y el 
crecimiento de las halófitas.  
Para responder a todas las cuestiones que todavía quedan por resolver (por qué 
disminuye el crecimiento de las halófitas a altas salinidades, cómo funcionan sus 
mecanismos, cómo se verán afectados estos mecanismos por las futuras condiciones del 
planeta) lo idóneo sería trabajar con plantas modelo. Flower et al. (2008) sugieren estudiar 
plantas que tengan una amplia tolerancia a la sal y que sean un grupo taxonómico con una 
buena representación entre las halófitas. Una familia que cumple estas condiciones sería 
Chenopodiaceae, dentro de la cual se encuentra el género Salicornia. La especie 
Salicornia ramosissima J. Woods ha sido propuesta como un cultivo alternativo en 
regiones áridas o semi-áridas (Lu et al., 2010) y actualmente está siendo utilizada en 
países como España o Francia, junto con otras halófitas, como un ingrediente de la cocina 
gourmet (Barrerira et al., 2017). Además, varias especies del género Salicornia han 
demostrado la capacidad de poder acumular compuestos de interés económico (Singh et 
al., 2014). Por ello, S. ramosissima es una especie interesante como modelo de las 
halófitas, para estudiar cómo respondería frente a las condiciones climáticas predichas 
para los próximos años. 
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Como ya se ha comentado, la respuesta de las plantas a condiciones de alto CO2 
están influidas por otros factores abióticos. Así, por ejemplo, la presencia de metales 
pesados derivados de la actividad humana junto con el aumento del CO2 atmosférico 
debido al Cambio Climático pueden tener importantes consecuencias sobre las especies 
vegetales. Tian et al. (2014) encontraron que en condiciones de alto CO2 atmosférico las 
plantas que no toleraban la presencia de metales pesados veían disminuido los efectos 
negativos de estos. Li et al. (2012) describieron mayores tolerancia y capacidad de 
fitoremediación en plantas tolerantes a metales pesados cuando eran crecidas a altas 
concentraciones de CO2.  
Entre las halófitas originarias de ecosistemas costeros encontramos también varias 
especies con capacidad de tolerar y acumular metales pesados (van Oesten et al., 2015; 
Pérez-Romero et al., 2016; Liang et al., 2017; Feng et al.; 2018). La especie C4 Spartina 
densiflora, por ejemplo, demuestra gran tolerancia al cobre (Mateos-Naranjo et al., 2008). 
La contaminación por Cu es una de las más comunes y preocupantes en ecosistemas 
costeros debido a que está presente en los residuos de aguas agrícolas y urbanas (Kessel 
et al., 2008; Lu et al., 2018). También encontramos especies C3 como Juncus acutus con 
capacidad de tolerancia a diferentes metales pesados como el zinc (Mateos-Naranjo et al., 
2014; Santos et al., 2014; Christofilopoulos et al., 2016). No obstante, se desconoce cómo 
se verían afectadas la tolerancia y la capacidad de fitorremediación de estas halófitas 
frente a factores derivados del Cambio Climático. 
En definitiva, hay un gran vacío de conocimiento respecto a la respuesta de las 
halófitas frente a las interacciones de factores de estrés abiótico, relacionados con los 
cambios globales que experimenta el planeta. Los estudios en los que interaccionan más 
de dos factores son muy limitados (Lenssen et al., 1995). El escenario previsto de 
Cambio Climático y la propuesta de halófitas como cultivos alternativos, para responder 
a la demanda de alimentos de la creciente población, hacen aún más necesarios estudios 
que cubran ese vacío de conocimiento. En esa línea es en la que se ha desarrollado la 






En esta Tesis Doctoral se pretende mejorar el conocimiento sobre la respuesta 
fisiológica de las halófitas frente a las condiciones climáticas previstas en el escenario de 
Cambio Climático. Con tal fin se establecieron dos objetivos principales:  
1) Comprobar los efectos que diferentes factores derivados del Cambio Climático podrían 
tener sobre la fisiología de una halófita modelo. Para ello, se realizó un análisis fisiológico 
profundo sobre el efecto de las interacciones de factores abióticos relacionados con el 
Cambio Climático en la especie Salicornia ramosissima (familia Chenopodiaceae); 
debido al interés, anteriormente mencionado, que presenta esta especie como cultivo 
alternativo y a su potencial como planta modelo. Para la consecución de este primer 
objetivo se estudió: 
1. La respuesta fisiológica de S. ramossisima frente a un incremento de CO2 en 
interacción con diferentes salinidades en el medio de crecimiento.   
2. La respuesta fisiológica de S. ramossisima frente a un incremento de CO2 en 
interacción con un aumento de la salinidad y una situación de inundación.  
3. El efecto de eventos extremos cortos de alta y baja temperatura, en presencia 
de distintas concentraciones de sal, sobre la fisiología de S. ramossisima.  
2) Analizar el efecto de la interacción de factores derivados del Cambio Climático y 
factores relacionados con otro tipo de Cambio Global, la contaminación, en halófitas. 
Para ello, se estudió la respuesta fisiológica de dos halófitas de probada capacidad 
fitorremediadora, Spartina densiflora y Juncus acutus (Mateos-Naranjo et al., 2008; 
2014; Santos et al., 2014; Christofilopoulos et al., 2016), frente a la interacción de factores 
abióticos relacionados con el Cambio Climático. Para la consecución de este segundo 
objetivo se realizaron dos ensayos diferentes: 
1. Estudio del efecto de distintas concentraciones de CO2 atmosférico sobre la 
capacidad fitorremediadora de cobre de Spartina densiflora. 
2. Estudio del efecto de diferentes concentraciones de sal sobre la capacidad 
fitorremediadora de zinc de Juncus acutus. 
La consecución de estos dos objetivos principales ha posibilitado profundizar en 
el conocimiento general de las halófitas, incorporando medidas de parámetros 
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fisiológicos pocas veces usados en este tipo de plantas. Además, los estudios realizados 







Disentangling the effect of atmospheric CO2 enrichment on the halophyte 
Salicornia ramosissima J. Woods physiological performance under optimal 
and suboptimal saline conditions 
 

















































Investigating the physiological mechanisms underlying Salicornia 
ramosissima response to atmospheric CO2 enrichment under coexistence of 
prolonged soil flooding and saline excess 
 









































CAPÍTULO 4:  
Impact of short-term extreme temperature events on physiological 
performance of Salicornia ramosissima J. Woods under optimal and sub-
optimal saline conditions 
 































CAPÍTULO 5:  
Atmospheric CO2 enrichment effect on the Cu-tolerance of the C4 cordgrass 
Spartina densiflora. 
 







































CAPÍTULO 6:  

































CAPÍTULO 7: DISCUSIÓN GENERAL 
 
El aumento de la concentración atmosférica de CO2, que comenzó con la etapa 
preindustrial, está provocando un cambio en muchos factores ambientales del planeta, 
tales como: aumento de la temperatura media y del nivel del mar o una mayor frecuencia 
de eventos climáticos extremos, circunstancias que llevarán a un incremento de la 
salinización y degradación de los suelos (IPCC, 2007). Todos estos cambios tendrán 
consecuencias sobre las respuestas ecofiosiológicas de las especies vegetales (Curtis et 
al., 1995), lo que podría afectar a la distribución, el ciclo vital y la producción de cientos 
de especies (Naudts et al., 2014; Orsenigo et al., 2014). Del mismo modo, se ha descrito 
cómo los cambios inherentes al Cambio Climático podrían alterar ciertos servicios 
ecosistémicos relacionados con las respuestas vegetales, como podría ser su capacidad 
fitorremediadora de contaminantes (Li et al., 2012; Tian et al., 2014).  
Especialmente vulnerables serán las especies que viven en ecosistemas costeros, 
como las marismas, que no solo estarán sometidas a los factores ambientales citados, sino 
también a otros factores de estrés de origen antrópico, como los contaminantes orgánicos 
e inorgánicos que se acumulan en esta zona de transición entre ecosistemas marítimos y 
terrestres (Lu et al., 2018). Por ello, en esta Tesis Doctoral se establecieron dos objetivos 
principales, complementarios, para mejorar el conocimiento sobre la respuesta fisiológica 
de las halófitas frente a las condiciones climáticas previstas en el escenario de Cambio 
Climático. El primer objetivo fue comprobar los efectos que diferentes factores derivados 
del Cambio Climático podrían tener sobre la fisiología de una halófita modelo, Salicornia 
ramosissima. El segundo, analizar el efecto de la interacción de factores derivados del 
Cambio Climático y factores relacionados con la contaminación en dos halófitas de 
probada capacidad fitorremediadora, Spartina densiflora y Juncus acutus. Así, los 
capítulos 2, 3 y 4 se desarrollaron para la consecución del primer objetivo y los capítulos 
5 y 6 para dar respuesta al segundo. A continuación, me referiré a cada uno de estos 
capítulos. 
En el capítulo 2 de esta Tesis Doctoral se comprobó cómo el enriquecimiento 
atmosférico de CO2 (700 ppm CO2) mejoró la respuesta ecofisiológica de la halófita 
Salicornia ramosissima frente a otro factor estresante relacionado con el Cambio 
Climático, como es el aumento de la salinización de los suelos. Este efecto sinérgico ha 
sido descrito para otras especies de halófitas previamente (Geissler et al., 2009; 2010; 
82 
 
Mateos-Naranjo 2010a; b). Los resultados de esta Tesis mostraron que las plantas 
crecidas a una concentración de 700 ppm de CO2 fueron capaces de mantener valores de 
tasa de fotosíntesis neta (AN) similares a los de aquellas crecidas a 171 mM NaCl y 400 
ppm CO2, incluso con 510 mM NaCl en el medio de crecimiento. Las plantas crecidas a 
alto CO2 también incrementaron sus valores de eficiencia intrínseca en el uso del agua 
(iWUE) para las dos salinidades estudiadas y presentaron una mejor respuesta frente a las 
especies reactivas del oxígeno (ROS) inducidas por el estrés salino.  
El efecto sinérgico del incremento de la concentración de CO2 y la salinidad 
también se vio en combinación con otro factor de estrés, la inundación prolongada 
(capítulo 3). En un escenario de Cambio Climático la inundación puede ser más común 
en zonas donde actualmente no ocurren con tanta frecuencia, como la marisma alta, donde 
se pueden encontrar muchas especies de halófitas, debido a la subida del nivel del mar 
(IPCC, 2014). El estudio llevado a cabo en el capítulo 3, sobre la respuesta fisiológica de 
la halófita modelo S. ramosissima frente a la interacción de tres factores ambientales 
relacionados con el Cambio Climático (elevado CO2, salinidad e inundación) es algo 
novedoso, siendo escasos los trabajos que lo hayan realizado (Lenssen et al., 1993; 1995). 
No obstante, ninguno de esos estudios realizó un análisis detallado del efecto de estas 
interacciones sobre el aparato fotosintético, tal y como se muestra en el capítulo 3 de esta 
Tesis, donde se presta especial atención a la eficiencia energética de los fotosistemas y al 
metabolismo relacionado con la respuesta al estrés oxidativo.  
Así,  se encontró que el aumento de la concentración de CO2 en plantas de S. 
ramosissima crecidas con sal (171 y 510 mM NaCl) e inundación mejoró los valores de 
AN. Dicha mejora parece estar relacionada con una mayor eficiencia en el uso del agua, a 
través de una reducción de la conductancia estomática (gs). Otros autores también han 
indicado cómo los valores de gs disminuían en presencia de alta salinidad (Flexas et al., 
2004; Fanourakis et al., 2015), aunque este efecto desaparecía en las plantas sometidas a 
inundación prolongada en su zona radicular, como ya describieron Ullah et al. (2017) para 
Vigna angularis bajo condiciones de encharcamiento. En el caso de la halófita elegida 
como modelo, los mayores valores de AN se debieron a que la alta concentración de CO2 
posibilitó mayores valores de Ci que compensaron el descenso de gs, tal y como ya 
describieron Robredo et al. (2007) para cebada crecida a 700 ppm de CO2. En cambio, en 
ausencia de inundación, se registró una disminución de AN para las plantas crecidas a 510 
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mM de NaCl y alto CO2, que parecía estar relacionada con una bajada de gm o de la Vc,max; 
pues los valores de Ci eran parecidos al resto de plantas crecidas en alto CO2.  
Por otro lado, los resultados del capítulo 2 mostraron que el efecto positivo del 
incremento atmosférico de CO2 frente a condiciones de alta salinidad viene medidado por 
una mejora en la eficiencia energética del fotosistema II (PSII). Los valores obtenidos de 
la fluorescencia de la clorofila a indicaban una mejora para estas plantas en valores 
relacionados con la absorción (ABS/CS), transformación (TR/CS) y transporte de energía 
(ET/CS) bajo condiciones de elevada salinidad, aunque esta mejora no se apreciaba bien 
en estas variables al estudiar la interacción entre la inundación, la alta salinidad y elevado 
CO2 (capítulo 3). Además, se observó una mejora en el transporte de electrones (ETRmax) 
en condiciones de alto CO2, lo que permitió a las plantas sometidas a salinidad alta tener 
un menor riesgo de estrés por la presencia de especies reactivas del oxígeno; y este efecto 
fue más evidente en condiciones de inundación. Estudios previos resaltaron los efectos 
perjudiciales que la inundación (Mateos-Naranjo et al., 2007; Cao et al., 2017; Ullah et 
al., 2017) y las altas salinidades (Flexas et al., 2004; Mateos-Naranjo y Redondo-Gómez 
et al., 2016) tienen sobre los fotosistemas y su funcionamiento en halófitas. No obstante, 
en esta Tesis se pudo constatar la integridad de los fotosistemas, que conservaron su 
función en los diferentes tratamientos, habiendo pocas diferencias entre ellos cuando se 
observaban los valores de ABS/CS, ET/CS o TR/CS, así como parámetros derivados del 
protocolo OJIP. 
Por otro lado, aunque se observó una mejora en la respuesta fotosintética de S. 
ramosissima por el aumento del CO2 bajo condiciones de salinidad elevada e inundación 
(capítulo 3), este efecto no se reflejó en un aumento sustancial del crecimiento de la 
planta; a diferencia de lo registrado por Lenssen et al. (1993), quienes encontraron un 
aumento de la biomasa de la halófita Elymus athericus crecida a 720 ppm de CO2, que 
fue más patente a alta salinidad (310 mM NaCl). También hay estudios que han obtenido 
resultados similares, en cuanto a la ausencia de diferencias entre el crecimiento de plantas 
sometidas a diferentes condiciones de CO2 (Geissler et al. 2009 a,b; 2010). En nuestro 
caso, la falta de respuesta a nivel de crecimiento podría estar relacionada con diversos 
factores, no excluyentes. Así, por un lado, podría deberse al tiempo de los experimentos, 
que fue de 30 días. La diferencia en AN entre los diferentes tratamientos, mantenida en el 
tiempo, podría llegar a generar un mayor crecimiento de las plantas sometidas a elevadas 
concentraciones de CO2. Por otro lado, la falta de efecto en la biomasa podría ser debida 
84 
 
a un aumento de la inversión energética en mecanismos de defensa frente al estrés 
(Geissler et al., 2015). En este sentido, los resultados de esta Tesis Doctoral indicaron que 
la halófita S. ramosissima mostraba un aumento de diferentes mecanismos de defensa 
frente al estrés ambiental, tales como un aumento de la actividad de las enzimas anti-
estrés oxidativo: superóxido dismutasa (SOD) en condiciones de hipersalinidad y 
ascorbato peroxidasa (APx) bajo condiciones subóptimas de salinidad e inundación 
prolongada; respuesta que fue potenciada en condiciones de elevado CO2. Además, se 
registró en el capítulo 3 un aumento de la producción de betaína en presencia de alta 
salinidad, independientemente del grado de inundación y más evidente a 700 ppm CO2. 
Este compuesto es producido por las especies vegetales para contrarrestar los efectos 
negativos de la salinidad o la sequía (Moradi et al., 2017). Igualmente, se detectó una 
mayor disipación de energía en forma de calor (DI/CS). Los valores de DI/CS obtenidos, 
junto con los datos de concentraciones de pigmentos fotosintéticos, evidenciaron una 
mayor activación del ciclo de las xantofilas, que se encarga de reducir al PSII y sus 
proteínas asociadas, cuando están excesivamente protonadas, por medio de la 
depoxidación de las xantofilas (Duarte et al., 2015b). Finalmente, la ausencia de 
diferencias en la biomasa podría haber estado ocasionada por la edad de las plantas con 
las que se llevaron a cabo los ensayos, al tratarse de una especie anual y haber usado 
plantas de una edad de 3 meses. Aunque esto no parece probable, puesto que las plantas 
utilizadas tenían una altura inicial media de unos 13 cm y esta especie puede alcanzar un 
máximo de altura en campo de unos 40 cm (Castroviejo, 1986).  
Una de las lagunas de conocimiento, en relación a las respuestas ecofisiológicas 
de las halófitas frente a factores relacionados con el Cambio Climático, es la respuesta 
frente a eventos cortos extremos, como las olas de frío y de calor que están aumentando 
su duración y frecuencia en los últimos años (IPCC, 2014). Por eso, en el Capítulo 4 de 
esta Tesis Doctoral se estudió la respuesta de S. ramosissima frente a estas condiciones 
extremas, que se registran en el hábitat de esta especie, en interacción con diferentes 
salinidades. Se observó una respuesta dependiente de las condiciones térmicas del hábitat 
de procedencia de la especie, caracterizado por una mayor recurrencia de olas de calor 
(Labajo et al., 2014). Específicamente, este estudio mostró que el aparato fotosintético de 
S. ramosissima está más adaptado para responder a rangos de temperatura altos (40/28 
ºC) que a temperaturas bajas (13/5 ºC), incluso bajo condiciones de hipersalinidad. Esta 
mayor eficacia fotosintética a alta temperatura se reflejó en diversos componentes clave 
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de la ruta fotosintética, relacionados con las limitaciones de difusión al CO2, bioquímicas 
y energéticas. Así, se midieron mayores valores de conductancia estomática y del 
mesófilo a alta temperatura. El aumento de las limitaciones a baja temperatura, debido a 
la disminución de las conductancias estomática y del mesófilo, se ha descrito en especies 
sensibles al frío (Hendrikson et al., 2006). Además, a alta temperatura S. ramosissima fue 
capaz de mantener los valores de actividad de la Rubisco, caracterizada como Vc,max, a 
niveles similares a los del tratamiento control (22/15 ºC y 171 mM NaCl), mientras que 
a bajas temperaturas este valor fue menor que el control, independientemente de la 
salinidad. Temperaturas por debajo de los 15 ºC ,y especialmente inferiores a 5 ºC, suelen 
tener un impacto negativo en la función de la Rubisco (Hendrikson et al., 2004). Sin 
embargo, aunque las temperaturas elevadas también pueden causar daños en esta enzima 
(Perdomo et al., 2017), Cen y Sage (2005) registraton que no eran suficientes como para 
limitar la fotosíntesis. Otra muestra de la mayor adaptación del PS II a las altas 
temperaturas fue que, aunque los valores de Fv/Fm y ETRmax descendieron en ambos 
tratamientos térmicos, presentaron un descenso más acusado para las plantas crecidas a 
bajas temperaturas. Las temperaturas elevadas suelen degradar algunos componentes de 
los PS II, pero esto ocurre a partir de los 45 ºC en especies adaptadas a altas temperaturas 
(Yamane et al., 1998), como parece ser el caso de nuestra halófita modelo. 
 Una tendencia similar se observó en los parámetros derivados del protocolo OJIP, 
pues indicaban que a altas temperaturas la conectividad de los fotosistemas (PG) y el 
número de los mismos que permanecían abiertos (M0) era mayor en comparación con 
aquellas plantas sometidas a olas de frío. Un mayor número de fotosistemas abiertos 
pueden contribuir a una mayor disipación de la energía en forma de calor, ayudando a 
proteger al tejido fotosintético de las altas temperaturas (Strasser et al., 2004). Esto se 
confirmó con los datos de DI/CS a altas temperaturas, que duplicaron o cuatriplicaron sus 
valores comparado con el control, dependiendo de si las plantas crecían a moderada o alta 
salinidad (171 o 1050 mM de NaCl), respectivamente; mientras que a bajas temperaturas 
el incremento fue mucho menor. El incremento de DI/CS, unido a los datos obtenidos del 
perfil de pigmentos fotosintéticos, parece indicar que a altas temperaturas y alta salinidad 
las plantas activaron el ciclo de las xantófilas, favoreciéndose la disipación del exceso de 
energía; a pesar de que se creía que ni las altas ni las bajas temperaturas lo activaban 
(Saidi et al., 2010; Duarte et al., 2015). La activación de estos mecanismos junto con el 
mejor funcionamiento de la cadena de transporte de electrones, como indicaron los 
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mayores valores de ETR, parecen reducir el riesgo de estrés derivado de la acumulación 
de especies reactivas de oxígeno (ROS) a altas temperaturas respecto a plantas crecidas a 
bajas temperaturas. Esta diferencia es mayor cuando se comparan los tratamientos de baja 
salinidad a ambas temperaturas extremas. Los resultados obtenidos para las actividades 
de las enzimas de estrés oxidativo parecen confirmar esta idea, ya que APx se activó a 
altas temperaturas pero no a las bajas. 
En general, los tres primeros capítulos de esta Tesis Doctoral constataron una gran 
resistencia del aparato fotosintético de la halófita S. ramosissima frente a condiciones 
ambientales adversas (salinidad, inundación prolongada o eventos de temperaturas 
extremas), que serán cada vez más frecuentes en el futuro contexto de Cambio Climático 
(IPCC, 2014). Además, se registró cómo el aumento del CO2 mejoró la respuesta a estos 
factores o a su interacción. Dicha respuesta estuvo mediada por la activación de diversos 
mecanismos frente al estrés, tal y como hemos comentado previamente. La capacidad de 
respuesta del aparato fotosintético de S. ramosissima frente al estrés abiótico contrasta 
con los resultados obtenidos para otras halófitas, como Spartina anglica, Aster tripolium 
y Puccinellia maritima (Lenssen et al., 1993; 1995), por no mencionar a los cultivos 
tradicionales, mucho más sensibles (IPCC, 2007). Esto unido a su uso en alimentación 
(Lu et al., 2010; Barreira et al., 2017) y la capacidad de su género de acumular osmolitos 
de interés económico (Singh et al., 2014), contribuyen a resaltar el potencial de S. 
ramosissima como cultivo alternativo en condiciones de Cambio Climático. No obstante, 
se debe profundizar en dicha idea bajo escenarios experimentales desarrollados a mayor 
escala y bajo situación de campo.  
Respecto a los  Capítulos 5 y 6 de esta Tesis, se estudió el efecto que los factores 
ambientales asociados al Cambio Climático podrían tener sobre la capacidad 
fitorremediadora de sendas halófitas, la C4 S. densiflora y la C3 J. acutus. Ambas, 
gramínea y juncácea, respectivamente, son especies perennes ampliamente distribuidas 
en el Golfo de Cádiz y han demostrado un gran potencial para la remediación ambiental 
de lugares contaminados por metales pesados (Mateos-Naranjo et al., 2008; 2014). Sin 
embargo, antes de esta Tesis no se había analizado cómo la alteración de factores clave, 
como el nivel de salinidad del medio o el incremento de la concentración de CO2 
ambiental, podrían alterar dicho potencial. En los Capítulos 5 y 6 se pudo constatar que 
ambas especies mostraron una gran tolerancia al exceso de cobre y zinc, respectivamente, 
y que el aumento del CO2 y la salinidad, en interacción con los metales, mejoró la 
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respuesta fisiológica al estrés. Así, se vio que el aumento de CO2 contrarrestó el efecto de 
la contaminación por cobre en S. densiflora y la salinidad elevada mejoró la respuesta de 
J. acutus frente al zinc. Redondo-Gómez et al. (2011) ya encontraron una mejora de la 
respuesta fisiológica de S. densiflora frente a la contaminación por Zn en el medio cuando 
se exponía a concentraciones moderadas de NaCl (171 mM). 
En el caso de S. densiflora, ya había sido identificada como una especie resistente 
al Cu, llegando a tolerar una concentración en hojas de hasta 320 mg Cu kg-1 (Mateos-
Naranjo et al., 2008). No obstante, el incremento de la concentración de este metal en el 
medio era inversamente proporcional a la biomasa de la halófita. Sin embargo, en el 
Capítulo 5 de esta Tesis se muestra que las plantas crecidas a 700 ppm de CO2 no 
presentaron diferencias de biomasa para las distintas concentraciones de Cu y mostraron 
una menor acumulación de metal en sus tejidos aéreos. Incluso en el tratamiento de mayor 
concentración de Cu (45 mM) las plantas crecidas a elevado CO2 no disminuían su 
biomasa. Los tejidos aéreos de las plantas crecidas a 400 ppm de CO2 alcanzaron valores 
de acumulación de Cu (737,5 mg kg-1) no compatibles con la vida  (Kabata-Pendias and 
Pendias, 2001), mientras que los valores a alto CO2 fueron casi un 33% menor. Además, 
al igual que ocurría con S. ramosissima, S. densiflora presentaba una mejora de AN y de 
la eficiencia en el uso del agua a 700 ppm de CO2, en comparación con las plantas crecidas 
400 ppm de CO2; a pesar de ser una planta de metalobismo C4 en las que el efecto del 
CO2 se pensaba que podía ser menos evidente (Ghannoum et al., 2000).  
Las plantas de S. densiflora crecidas a altas concentraciones de CO2 también 
mostraron una mejora a nivel de transporte de electrones y de la disipación de energía 
(Capítulo 5). Además, la disminución en los valores de C/N observada a 45 mM Cu y 700 
ppm CO2 parece indicar una mayor inversión de N para aumentar la producción de 
Rubisco, algo que también se observó en S. ramosissima cuando se expuso a ambientes 
enriquecidos en CO2 (700 ppm). Por lo tanto, el incremento de CO2 mejoró la capacidad 
de la especie para manejar la energía captada. Por otro lado, las plantas crecidas a alto 
CO2 presentaron una menor concentración de MDA en presencia de cobre, indicando un 
menor daño de las especies reactivas del oxígeno en las membranas celulares.  
En el caso de J. acutus se observó un incremento de la tasa relativa de crecimento 
(RGR) de las plantas sometidas a altas concentraciones de Zn y concentraciones 
moderadas de NaCl (85 mM) en el medio (Capítulo 6). Además, las plantas crecidas en 
presencia de Zn y 85 mM NaCl experimentaron una menor caída de sus valores de AN en 
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comparación con las que crecieron solo en presencia del metal. Esta diferencia, junto a la 
menor concentración de Zn en los tejidos de las plantas crecidas con sal, podría explicar 
el mayor crecimiento de la juncácea. La presencia de sal en el medio también mejoró la 
eficiencia en el uso del agua y, por lo tanto, la respuesta frente al Zn. Los fotosistemas de 
J. acutus mostraron una mejora en el uso energético con la interacción de la sal y de las 
dos concentraciones de Zn (30 y 100 mM); como nos indicaron los valores de la 
fluorescencia de la clorofila a. Se observó el mismo efecto sinérgico en la concentración 
de los pigmentos fotosintéticos. Las plantas crecidas con NaCl y Zn presentaron valores 
para las concentraciones de las clorofilas a y b incluso mayores que los de las plantas 
control, lo que sin duda tuvo su repercusión en la mejora que experimentó AN en presencia 
de sal y Zn. Por otro lado, se observó una disminución de la fotoinhibición crónica 
generalizada en presencia de sal, además de un aumento de la fotoinhibición dinámica en 
el tratamiento de mayor concentración de Zn. La fotoinhibición dinámica se conoce como 
un mecanismo de defensa en el que el exceso de energía se disipa en forma de calor, 
ayudando a mantener un buen funcionamiento de la hoja (Maxwell and Johnson, 2000). 
Por ello, su mayor activación, a concentraciones altas de Zn y en presencia de NaCl en el 
medio, ratifica la mejora que supone una concentración óptima de sal para J. acutus en 
respuesta al estrés.  
Los resultados obtenidos en los Capítulos 5 y 6 confirmaron la tolerancia de S. 
densiflora y J. acuttus frente a los excesos de Cu y Zn, respectivamente, ya descritos por 
otros autores (Mateos-Naranjo et al., 2014; Santos et al., 2014; Christofilopoulos et al., 
2016) y añaden una información relevante respecto a la respuesta de ambas especies 
frente a la interacción de factores derivados del Cambio Climático. Se puede concluir que 
la presencia de sal y el incremento de CO2 mejoraron las respuestas fisiológicas de ambas 
halófitas frente a la contaminación por metales pesados. En el caso de S. densiflora, 
mantuvo su capacidad de acumular Cu en las raíces a alto CO2 (700 ppm), lo cual, unido 
a la mejora de la respuesta fisiológica, podría mejorar su potencial como especie 
fitorremediadora. Li et al. (2012) también encontraron una mayor capacidad de 
fitorremediación en atmósferas enriquecidas con CO2 y Tian et al. (2014) observaron una 
disminución de los efectos negativos en plantas no resistentes a metales pesados cuando 
crecían con alto CO2. Sin embargo, en el caso de J. acutus la presencia de NaCl en el 
medio redujo la capacidad de la planta para almacenar Zn en sus tejidos, disminuyendo 
su potencial fitorremediador. Lo que nos lleva a pensar que, a pesar de que las dos 
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halófitas demostraron un mejor estado fisiológico en presencia de sal o a elevado CO2, el 
efecto en el potencial fitorremediador es específico de cada especie y/o se ve afectado de 
manera diferencial por el factor ambiental analizado. Esto enfatiza la relevancia de 
estudiar la respuesta de las plantas frente a la interacción de factores, a la hora de evaluar 
la capacidad fitorremediadora de una especie.  
En conclusión, los estudios realizados en esta Tesis Doctoral en relación a las 
interacciones de factores ambientales, evidencian, en la misma medida, la complejidad 
de analizar el efecto en las plantas de más de un factor, actuando al mismo tiempo, y la 
necesidad de llevarlos a cabo. Pues como se ha podido comprobar, se generan efectos 
sinérgicos que difieren de las respuestas que se registran cuando se analizan los factores 
por separado, como un aumento de la biomasa o una mejora de la tasa fotosintética, 
simplemente por una mayor disponibilidad de CO2 atmosférico (Ghannoum et al., 2000). 
Las plantas crecidas en una atmósfera enriquecida en CO2 en combinación con otros 
factores ambientales de estrés mostraron mejor respuesta fisiológica que aquellas 
sometidas solamente a alta salinidad, inundación o al efecto tóxico de un metal pesado. 
Además, como ya señalaron Saslis-Lagoudakis et al. (2015), nuestros resultados indican 
que las halófitas tienen una gran tolerancia a diferentes factores ambientales de estrés, 
relacionados con el Cambio Global y, más concretamente, con el Cambio Climático 
(IPCC, 2014), lo que las convierte en especies de interés para su uso en alimentación y/o 
fitorremediación o para la mejora de cultivos tradicionales mediante la biotecnología. Los 
resultados obtenidos contribuirán en el desarrollo de modelos predictivos que permitan 
conocer las respuestas de las halófitas bajo una futura realidad climática.  No obstante, 
esta Tesis también evidencia la necesidad de profundizar en los mecanismos que 






1. Response to NaCl excess of the model halophyte S. ramosissima was improved 
by atmospheric CO2 enrichment due to a reduction on mesophyll and biochemical 
limitations allowing a higher carbon assimilation capacity and intrisic water use 
efficiency. This did not result in a significant biomass variation due to the 
investment of part of the energy fixed for salinity stress defense mechanisms, 
such as pigments productions or anti-oxidative stress enzymes modulation. 
2. Elevated CO2, salinity and root-flooding had a synergistic effect on carbon 
assimilation and anti-oxidant stress machinery of S. ramosissima by an 
upregulation of its sink capacity of excess energy and a greater improvement on 
its intrinsic water use efficiency. 
3. Salicornia ramosissima photosynthetic metabolism would maintain its 
functionality better under heat waves than under cold waves, even in presence of 
hypersaline conditions. This was mainly due to an improvement in its energy sink 
capacity, while keeping its CO2 assimilation capacity relatively constant by 
ameliorating the diffusion and biochemical photosynthesis limitations under 
those extreme conditions. 
4.   This higher heat waves tolerance of S. ramosissima fits well with its thermal 
niche characteristics in the Southwest of Iberian Peninsula, where there is a 
prevalence of daily mean high temperatures and a higher occurrence of heat 
waves. However, the increase in frequency of extreme cold episodes due to 
Climate Change would compromise the primary productivity of this important 
multifunctional cash crop species.  
5. Atmospheric CO2 enrichment improved S. densiflora tolerance to Cu pollution 
maintaining at the same way its Cu root phytostabilization capacity. This 
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mitigation effect appears to be linked with the protection of several steps in its 
photosynthetic pathway, such as CO2 fixation due to reduction of the stomatal 
limitation, with the consequent improvement of S. densiflora water balance. 
6. Positive effect of rising CO2 on S. densiflora performance was also related to a 
better use of absorbed energy, reducing the risk of ROS species production. 
7. The presence of NaCl in the growth medium, at concentrations representative of 
estuarine environments, considerably reduces the deleterious effects of elevated 
Zn concentrations on the growth and development of J. acutus. This beneficial 
effect was largely mediated by the reduction of Zn levels in J. acutus tissues, 
together with an overall protective effect on its photosynthetic apparatus, 
manifested as improved carbon harvesting, functionality of the photochemical 
apparatus (PSII) and photosynthetic pigment concentrations. 
8. Overall, studied halophytes shown a better response to abiotic stressors when 
they were combined, demonstrating the importance of consider the interaction 
between factors due to the synergetic effects between them when Climate Change 
is being studied. 
9. The positive effect displayed by the halophytes exposed the potential that these 
species would have as alternative crops or phytoremediation tools in a Climate 
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